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１．はじめに
　大学の研究室に配属になって植物の遺伝学的研究をスタートして以来、研究生活は彼
此 40 年あまりになった。試行錯誤の日々であったが、一植物遺伝学者の研究経過をこ
こで振り返ってみるのも宜なる哉、と思い主な研究をまとめてみた。
　複雑な生物現象を原理に基づいて理解しようとする遺伝学に惹かれて「実験遺伝学講
座」に分属した。この研究室は、ゲノム分析で有名な木原均博士が創設した研究室で、
コムギの遺伝学的研究を活発に行っていた。同時に、新しい技術開発にも取り組んでい
た。先輩から聞いた「ゲノム、ゲノムで後光の擦り切れ」との警句にも若輩は触発され、
当時まだ発展途上であった「植物組織培養」による遺伝学的研究に興味をもって研究を
スタートした。
２．植物培養組織中に生じる変異の細胞遺伝学的研究
　哺乳動物細胞を材料にした「体細胞遺伝学」が当時、注目を集めていた。高等生物細
胞が大腸菌と同じように取り扱えることと種を越えた細胞の融合ができることに興味を
覚え、植物培養細胞の遺伝学的研究に取り掛かった。植物組織培養中に変異が生じるこ
とは広く知られている。組織培養で生じる遺伝的変異を体系的に解析するために、ユリ
科多年性植物の Haworthia のカルス（未分化培養細胞塊）を材料に選択した。
Haworthia 属植物は、（1）培養が比較的容易である、（2）カルスからの再分化が制御しや
すい、（3）各相同染色体の同定が可能であり、染色体変異がトレースできる（2n=14：
染色体の形状から核型を 8L+6S と表記する）特長があった。当時、東京都立アイソトー
プセンターの山田卓三博士が培養系を確立されており、京都大学農学部遺伝学研究室の
常脇恒一郎先生を通して材料を譲り受けた。蕾由来で２年間継代培養したカルスを細分
割して確立した系統を培養する「カルスクローニング」（図１）により、どのような培
養変異がどこで生じるかを体系的に調べた（1）。変異は、一次カルスに内在するものが
カルスクローニングにより顕在化してくると結論付けた。カルス内で観察された染色体
変異を丹念に観察し、培養中におこる染色体変異を特長付けた。これらのカルスライン
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から継代培養ごとにカルスを２
分割して、一方を再分化培地に
移植して再分化能を調査した
（2）。カルスの形態と再分化の
関連を推測した。また、再分化
個体の染色体を観察し、再分化
過程で新規な染色体変異が生じ
ることを証明した（図２）。これ
らの染色体変異は、DNA の複製
過程での異常によるものと推測
した。本研究は、植物培養組織
に生じる変異の機構を詳細に解
析したものとして高く評価して
いただいた。植物培養組織は、
興味深く、いくつかの実験を計
画していたが、Haworthia 培養細
胞では、単細胞にして突然変異
細胞株がえられにくいこと、個
体の交配が難しく遺伝交配実験
が事実上不可能であることから、コムギゲノムの遺伝的多様性の分子的基礎に興味を惹
かれた。当時、DNA 組換え技術が勃興してきたことも端緒となった。
３．ゲノム分析からゲノム解析へ
　古典遺伝学の研究から表現形質が両性から伝達される遺伝様式と単性（主に母親）が
担う遺伝様式が知られていた。前者は、核に存在する染色体が担っており、後者は母性
遺伝として細胞質ゲノム（プラズモン）が推定されていた。コムギでは、木原博士の先
駆的研究と木原スクールの努力により、核ゲノム、細胞質ゲノムが体系的に分析されて
いた。
図２　再分化個体でみられた染色体構成
図１　カルスクローニングと継代培養
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（１）核のゲノム分析
　細胞分裂の際に観察さ
れる染色体構造（体細胞
分裂時の染色体の数と
形：核型）が種特異的で
あることから、染色体構
造の解析（核型分析）が
盛んに行われた。コムギ
では、1918 年に坂村徹博
士が３種類の染色体数
（染色体基本数 x=7；２
倍 体 2n=2x=14、 ４ 倍 体
2n=4x=28、 ６ 倍 体
2n=6x=42）をもつものを
見出し（3）、コムギのゲ
ノム分析がスタートした
（図３A）。坂村博士は、
染色体数の異なる個体を
交配した３倍雑種、５倍
雑種を作成し、木原博士
に託して欧州へ留学され
た。木原博士は、託され
たこれらの雑種の減数分
裂における相同染色体の対合を詳細に解析し（図３B）、普通系コムギが３種類の異なる
ゲノムを持つことを証明した。４倍体であるフタツブコムギの２種類のゲノムは、普通系
コムギのものと一致することを明らかにし、相同染色体のセットとしてのゲノムの概念を
確立した（4）。さらに、この手法を展開し、普通系コムギの３種類の祖先２倍種（AA:
ヒトツブコムギ、BB: クサビコムギ、DD：タルホコムギ）を突き止め、実際に現地に探
検に赴き、タルホコムギが自生する地域で６倍体である普通系コムギの確立を確認した
（5）。
　コムギとその近縁なエギロプス属は、35 種が数えられる。コムギ・エギロプス属は、
他の植物種に比べると容易に交雑して子孫を残せる。木原博士は、この特性を生かし、
図３．　コムギにみられた３種染色体構成
（A) ３種類の体細胞分裂で観察される染色体像（核型）と減数分裂時
の染色体対合.　（B) ５倍雑種における７本の一価染色体
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すべてのコムギ・エギロプス属の種間交雑を行い、減数分裂を詳細に観察した。減数分
裂における染色体対合の程度が種の類縁度に関連することを見出し、種の系統関係を類
推した。これは、生物種の類縁関係を定量的に把握する嚆矢となった。また、35 種す
べての倍数性を確定すると共にゲノム構成を決定した（6）。
（２）コムギ・エギロプス属植物における細胞質の遺伝的多様性
　細胞質に遺伝因子があることは広く知られていた。木原博士は、連続戻し交雑法によ
り、ある植物種の核を別種のものに入れ換え、細胞質の遺伝的効果を検出する方法（核
置換法）を開発した（7）。コムギ・エギロプス属植物においても核と細胞質の組み合わ
せによって、生育不全・雄性不稔・葯の雌蕊化・双子の発生などの生育異常がみられる。
常脇恒一郎博士のグループは、12 系統の普通系コムギの核を、すべてのコムギ・エギ
ロプス属の植物の核と置換した核・細胞質置換系統の表現型の比較解析から、コムギ・
エギロプス属植物の細胞質を 18 のタイプに分類した（8）。また、すべての倍数種の細
胞質提供親を推定した。核のゲノム式に倣って、細胞質ゲノム型を提唱した（8）。
　核ゲノム、細胞質ゲノムの古典遺伝学の研究から、コムギ・エギロプス属に属する植
物の類縁関係が解明された。そのうちの一例として、我々の生活に身近なパンコムギの
成立過程を図４に示す。
  Ae. aucheri (GG) 
Ae. speltoides (SS) 
T. boeoticum (AA) 
T. urartu (AA) 
T. monococcum (AA) 
T. dicoccoides (AABB) T. dicoccum (AABB) 
T. durum (AABB) 
Ae. tauschii (DD) 
T. araraticum (AAGG) T. timopheevi (AAGG) 
T. aestivum (AABBDD) 
図４．コムギの倍数体と栽培種の成立
　　　コムギの種は伝統的表記に従った。
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（３）コムギ・エギロプス属植物における細胞質ゲノムの遺伝的多様性の分子的基礎
　古典遺伝学的に行われたコムギ・エギロプス属植物のゲノム分析は、核ゲノム・細胞
質ゲノムとも体系的な研究が一段落していた。一方、1980 年に組換え DNA の研究に
関してノーベル化学賞が与えられ（P Berg, W Gilbert, F Sanger）、生物学に新たな手
段が提供されつつあった。日本の植物科学でも、葉緑体 DNA の発見（9）、ゼニゴケ（10）・
タバコ葉緑体 DNA（11）の全塩基配列の決定等、世界をリードする研究が勃興してき
ていた。
　両性遺伝・単性遺伝といった遺伝現象を担う細胞内器官として、植物細胞内にはＤＮ
Ａを保有する３種の代表的なオルガネラ（核・色素体・ミトコンドリア）が存在する。
３種のオルガネラゲノムは独自の転写・翻訳システムを保持し、環境の変化に応答して
遺伝子の発現を制御している。３種ゲノムは互いに影響を及ぼし合いながら変異・進化
し、また、３種ゲノムの遺伝情報ネットワークを調節して植物は、様々な環境に適応し
てきた。核・細胞質ゲノムの相互作用の結果として、コムギ・エギロプス属植物にみら
れるような様々な表現型が観察されるものと推測される。近年のゲノム科学の進展によ
り、ゲノムないしは遺伝子そのものの情報が解析され、育種に応用できる時代になって
きた。また、細胞質ゲノムである色素体・ミトコンドリアゲノムは、原核生物型の遺伝
システムを保有しており、太古、細胞内にとりこまれ、以来細胞内共生をしてきたこと
が明らかになった（12）。私は、コムギ属植物を主な材料にして、３種ゲノムの構造を
解析し、近縁な植物におけるゲノム変異生成機構を研究した。さらに、異なるゲノムが
共存する異質倍数体であるパンコムギにおいて（図４参照）、環境に応答して３種ゲノ
ムがどのように発現調節されているかを機能ゲノム科学的に解析した。核ゲノムのデー
タはコムギのゲノム育種に活用されている。一方、オルガネラゲノムの情報は、雑種強
勢の育種研究や植物工場として利用されることが期待される。
(a) コムギ・エギロプス属における葉緑体ゲノム（プラスト―ム）とパンコムギ葉緑体
DNA の全塩基配列決定
　コムギ属に含まれるすべての種の葉緑体ＤＮＡの制限酵素断片（RFLP）分析を世界
に先駆けて行い（13）、倍数種の細胞質提供親を特定し、細胞質ゲノムの遺伝的分化に
分子的基礎を与えた（14）。コムギ・エギロプス属植物 35 種 44 系統を１７の葉緑体ゲ
ノムタイプに分類することができた。ほとんどの倍数種の祖先細胞質提供親を同定する
ことができたが、祖先種を特定できない倍数種も存在した (15）。コムギ・エギロプス
属植物の葉緑体 DNA の可変領域を見出し、葉緑体ゲノムの構造変異分子機構を提唱し
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た（16, 17）。さらに、全塩基配列を決定したパンコムギの葉緑体 DNA （18）を基にして、
近縁植物で生じる葉緑体ゲノムの構造変異をすべて葉緑体DNA上にマッピングした（図
６）。変異領域の DNA 塩基配列を決定することにより、葉緑体ゲノムにおける構造変
異の生成機構を提示した（19）。パンコムギ葉緑体 DNA の超可変領域を指標にしてパ
ンコムギの祖先４倍種を特定し、さらにその野生４倍種の栽培化の起源地がトルコ東部
のカルタルダィーであることを推定した（20）。葉緑体 DNA の RFLP 分析法を他の植
物に応用し、系統の品種同定を行った。（モモ；21、シバ；22、イネ科植物；23、スギ；
24）。この手法は遺伝資源の正確な分子評価法に応用された。
（b）ミトコンドリア DNA の全塩基配列決定と遺伝様式
　木原博士が核・細胞質雑種を作成して以来（7）、細胞質雄性不稔を利用した作物の育
種が活発になった。我々は、コムギ近縁種Aegilops crassa 細胞質をもつパンコムギが
日長感応性細胞質雄性不稔を示すことに着目し（25）、異種の核の制御下におけるミト
コンドリア遺伝子の発現調節システムを研究した（26, 27）。葉緑体ゲノムと比較して、
近縁な植物間でも主に組換えを介したゲノムの構造変異が頻繁にみられ、高等植物にお
けるミトコンドリアゲノムの複雑性が実証された。ミトコンドリア遺伝子のプロモー
ター領域の構造変異が核置換系統におけるミトコンドリア遺伝子の発現制御を乱す原因
になる可能性を指摘した。パンコムギミトコンドリアゲノムのマスターサークル DNA
の全塩基配列を決定し（図７；28）、変異体 DNA 生成の分子機構を提示するとともに（図
８）、ミトコンドリア DNA の進化過程を考察した（29）。葉緑体ゲノムからミトコンド
リアゲノムへの転移が頻繁にみられ、ミトコンドリアゲノム中での転移集中領域が見出
された（図９）。さらに、異種間交雑による複２倍体形成におけるミトコンドリア DNA
の遺伝様式を解析すると共に、核・細胞質雑種におけるミトコンドリア遺伝子の転写様
式を解析し、コムギにおける核・細胞質雑種におけるミトコンドリアゲノムの遺伝様式
を考察した（図 10）。
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図５．葉緑体DNAの制限酵素断片分析からみたコムギ・エギロプス属葉緑体ゲノムの類縁関係
図６．パンコムギ葉緑体DNAの全塩基配列決定
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図７．パンコムギミトコンドリアマスターサークルDNAの構造
ミトコンドリア遺伝子を外側のサークルに、300bp以上のORFを中央のサークルに、
葉緑体DNA断片を内側のサークルに示した
図８．パンコムギミトコンドリアDNA内の反復配列を介したサブリモンDNAの産生
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図９．イネ・コムギのオルガネラゲノムの構造比較
オルガネラゲノムをコムギ－イネで比較した。
－葉緑体ゲノムの保存性とミトコンドリアゲノムの超可変性が明らかになった。
図10．核置換コムギの育成過程においてミトコンドリアゲノムは花粉から伝達される
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（４）倍数性コムギの機能ゲノム解析
　 倍 数 性 に よ る 進 化
は、生物の特徴になっ
ている。特に植物では、
倍数性が進化・適応に
重要な役割を担ってい
る。植物は、遺伝学の
発展に多くの貢献をし
ているが、コムギはゲ
ノムの概念が確立され
た記念碑的生物種であ
る。コムギは倍数性で
進化してきたことを特徴とする
（図４）。倍数化の結果、世界
中の様々な環境に適応し、栽培
が可能になった。世界各地で生
育するコムギは、多様な遺伝的
変異を示し、貴重な遺伝資源と
なっている。パンコムギは倍数
化する際、異種間の異なるゲノ
ムを組み合わせた（異質倍数
性：ゲノム式 AABBDD、図３、
４参照）。これらのゲノムが内
包する遺伝子セットは基本的
に同じであると考えられるが、互いに分化している。倍数種のゲノム構成および遺伝子
発現調節はそれぞれのゲノムの単なる足し算ではなく、高次な制御機構による相互作用
が働いているに違いない。私は、コムギをモデルとして、植物の特徴である倍数性に興
味をもって研究してきた。しかし、ムギ類のゲノムサイズは巨大であるため（各ゲノム
ともイネの約 10 倍）、未だにゲノム DNA の完全解読が完了していない。そこで、国際
コンソーシアムの連携により、パンコムギゲノムの特長をいかしてパンコムギ 21 対の
染色体腕ごとの DNA ライブラリーを作成した（図 11）。これらの DNA ライブラリーを
用いてパンコムギゲノム DNA の染色体腕ごとのドラフト配列を決定した（図 12）（30）。
図11. ６B染色体特異的コムギBACライブラリーの作成と
　　　DNA塩基配列決定
図12.  パンコムギゲノム解読国際コンソーシアムにおける
　　　染色体分担
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図13. 日本のパンコムギESTプロジェクト
図14. EST解析によるパンコムギ遺伝子発現パターンの体系的特徴
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　３種ゲノムから遺伝子がどのように転写されているかは、興味深い。パンコムギにお
ける３種ゲノムの発現様式を体系的に解析するため、パンコムギにおけるゲノムの転写
産物を網羅的に解析した。コムギの生活環の代表的な 18 組織、および非生物的ストレ
スをかけた 23 組織、生物的ストレスをかけた４組織からそれぞれ cDNA ライブラリー
を構築し、cDNA クローンの両側から塩基を決定した（都合約 90 万シークエンスがえ
られている：図 13）。これらの塩基配列を CAP3/phrap 法にて整列化した。パラメーター
を設定し、整列化したそれぞれの contig は各ゲノムから発現した遺伝子（同祖遺伝子）
に相当するバイオインフォマティクス手法を開発した。現在、コムギの発現遺伝子遺伝
子総数の 90% 以上をカバーしていると見積もっている。これらの contig のうちから比
較的発現量の多いものを選抜し、遺伝子の発現頻度に基づいてコムギの各組織・処理に
おけるボディーマップを作成し（31）、 In silico で解析できるようにした（32）。生物的・
非生物的ストレスに応答する遺伝子を体系的にコンピューター上で解析できる（図
14）。これは、パンコムギにおける環境に応答した種々の組織における遺伝子発現をIn 
silico で研究する貴重な遺伝資源となっている。
　これらの EST を整列化し、約３万８千のコムギ遺伝子を登載した cDNA マイクロア
レイを作成した。この DNA マイクロアレイを塩に応答する遺伝子の発現解析に応用し
て耐塩性に関連する遺伝子を体系的に解析した（33, 34）。また、パンコムギ完全長
cDNA ライブラリーを構築し、独立な約２万３千遺伝子を完全解読した（35、36）。こ
の配列は、国際コムギゲノムシークエンシングコンソーシアムに提供し、遺伝子領域の
予測に活用されている（37）。
　以上のコムギ発現遺伝子による機能ゲノム科学の研究基盤を図 13 に示す。
パンコムギ完全長 cDNA の配列を基準として公的データベースにおいて利用可能な約
140 万あまりの EST 配列を整列化することにより、６倍体であるパンコムギの発現遺
伝子を推測した。予測発現遺伝子数は、76,568 遺伝子であった。これらのうち、約 1/4
がコムギ独自の遺伝子であった。また、約 14％の発現遺伝子が IWGSC のゲノム配列
に帰属できなかった。発現全遺伝子のうち、約 45％の遺伝子が１ゲノムから転写され
るシングルコピー遺伝子のように挙動していた。このことは、約半数の遺伝子が３コピー
存在する遺伝子のうち、１遺伝子だけを使っていることを示している。複数ゲノムから
発現される遺伝子が倍数性コムギの雑種強勢に関わっている可能性が示唆される。
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４．ゲノム科学の応用
　現在、世界的に持続可能な農業の確立が求められている。世界三大穀物の一つである
コムギにおいても食料のニーズに応えてゲノム科学を応用すべく努力している。パンコ
ムギでは、その倍数性により、多くの染色体変異系統が作出されている（図 15）。これ
らの染色体変異系統を用いて育種的応用をめざした。
図15. パンコムギにおけるゲノム操作（染色体操作が自由にできる生物材料）
（１）DNA マーカーの開発
　パンコムギにおける染色体部分欠失系統をもちい、光合成関連遺伝子やDNAマーカー
を世界に先駆けて細胞遺伝学的にマッピングした（パンコムギにおける BIN マップ作
成：38, 39）。植物で最初に ISSR マーカーを開発し、コムギ染色体における有効性を
検証した（40, 41）。さらに、発現遺伝子やゲノムクローンの DNA 配列を利用し、新規
なマーカーを開発した（42）。これらのマーカーや従来のマーカーをもちい、重要農業
形質の遺伝子の座乗染色体領域を特定した（43, 44）。また、パンコムギにおいて QTL
解析のランドマークとなる SSR マーカーを設定し、QTL 解析を行った（45, 46）。
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（２）異種染色体導入コムギが産生する新機能性物質の利用技術の開発
　オオムギは、多くの機能性物質を含むことが知られているが、食品としての利用価値
が限られている。一方、コムギは、加工適性に優れ、幅広い食品に用いられる。そこで、
オオムギ染色体導入コムギを用いて、遠縁なコムギ・オオムギゲノム間の相加的効果、
相乗的効果をオミックス研究により網羅的に解析し、コムギにおける機能性成分を飛躍
的に増大させ、応用化することを目的として研究を行った。小麦粉の加工適性を改良す
る形質、各種機能性物質（特にコレステロールを抑制する機能性ステロール：47）を
飛躍的に増大させる遺伝子
を発見し、コムギ改良に応
用している。また、小麦粉
中に血流改善効果、肉体疲
労緩和、神経突起伸展促進、
坐骨神経再生促進、神経細
胞の酸化障害抑制、脳障害
抑制、皮膚角化細胞の増殖
促進作用があることを新た
に発見し、原因物質を特定
し、利用技術を開発した。
５．ナショナルバイオリソースプロジェクト（NBRP）・コムギ
　世界三大作物のひとつであるパンコムギは倍
数性を特徴として進化した。ゲノムの概念を確
立した記念碑的生物材料でもある。日本は、多
様な遺伝資源の収集、染色体解析、オルガネラ
ゲノム研究、EST 解析などで世界をリードして
きた。NBRP「コムギ」ではその実績を生かし、
多様性とオリジナリティーに富んだ系統の維
持・配布（系統リソース）、遺伝子解析ツールの提供（DNA リソース）を中心に活動し
ている。
　横浜市立大学木原生物学研究所では、中核機関である京都大学と連携し、NBRP・コ
ムギの活動に貢献している。特に、発現遺伝子のクローン、ゲノミッククローンの整備
と情報提供を担当している。
図16. オオムギ染色体導入コムギのオミックス研究
図17. 種々のコムギ遺伝資源
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６．おわりに
　ゲノム科学の超速の進歩により、ゲノム情報に基づいた科学的な作物の育種が現実的
なものになってきた。複雑なゲノム構成をもち、倍数体であるコムギは、分子生物学的、
ないしはゲノム科学的手法の適用が困難であったが、利用可能である状況になってき
た。また、遺伝子の発現制御についても新規なメカニズムが明らかになってきている。
分子生物学の誕生のころに生を受け、遺伝子組換え技術の進展を若い研究者として身近
に体験してきたものとして誠に感慨深い。応用植物学もゲノム情報を基盤として、多様
な遺伝資源を効率的に活用する時代を迎えている。木原生物学研究所では、木原博士が
主に収集したコムギとトウガラシの貴重な遺伝資源を多数保有している。木原生物学研
究所の特長をさらにゲノム科学の面から発展させて応用に展開する研究が活発に行われ
ることを希望している。
　私が行ってきた主な研究をこの論叢で紹介させていただいた。これらの研究は、基本
的な研究の指導と研究を支える協力があって初めて可能となった。
　研究の道筋の指針をいただき、懇切丁寧なご指導をいただいた常脇恒一郎先生に感謝
いたします。コムギのオルガネラゲノムの分子遺伝学研究を行うにあたって、当時国立
遺伝学研究所におられた杉浦昌弘、篠崎一雄の両先生、京都大学農学部の大山莞爾先生、
田中國介先生、京都大学医学部の中西重忠先生、英国 Plant Breeding Institute の
Tristan Dyer 博士、仏国 INRA の Francis Quetier 博士、西独国 Max-Planck Institut
の Alap R Subramanian 博士に大変お世話になった。核のゲノム解析では、コーネル大
学の Mark E Sorrells 博士、Steven D Tanksley 博士の多大な助力をいただいた。
　木原生物学研究所では、同僚の方々、田中正武先生、中井斌先生、野田和彦博士、笹
隈哲夫博士、辻本壽博士、川上直人博士にお世話になった。楽しい日々を過ごさせてい
ただいた。特に、京都府立大学、再び横浜市立大学木原生物学研究所で研究に携わった
川浦香奈子博士に感謝したい。また、木原先生のことをいろいろご教示いただいた木原
ゆり子さまにお礼を申し上げます。
　最後に、直接・間接的に支援いただいた先生、教員の方、学生、技術員また共同研究
を行った方々をはじめ、関係する方々に深く感謝の意を表したい。
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